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R~SUMI~ 

L'~tude de neuf populations de Pupilla muscorum 
(Gastropoda Pulmonata) recueillies dans la s6rie 
p~dologique quaternaire d'Achenheim (Bas-Rhin, 
France) et de deux populations actuelles d~montre 
une influence des conditions de milieu sur la variabi- 
lit6 de cette esp~ce. La succession chronologique des 
populations r6v~le des fluctuations de forme avec de 
nombreuses r6currences tandis qu'une co'fncidence 
entre un gradient morphologique (portant sur la taille 
et le contour de l'ouverture des coquilles) et un gra- 
dient climatique (temp~r~ /~ froid) est mise en ~vi- 
dence, ind6pendamment du temps. La plasticit6 mor- 
phologique de Pupilla muscorurn est interpr6t6e 
comme la r~sultante d'adaptations ~coph~notypiques. 

ABSTRACT 

The study of nine populations of Pupilla muscorum 
(Gastropoda Pulmonata) collected in the pedological 
quaternary series of Achenheim (Alsace, France) and 
of two recent populations demonstrates the influence 
of the environmental conditions on the variability of 
this species. The chronological succession of the 
populations shows fluctuations of shape with many 
recurrences whereas a parallelism between a morpho- 
logical griadent (affecting the height and the outline 
of the shells aperture) and a climatic gradient (tempe- 
rate to cold) appears independently of the time. The 
morphological plasticity of Pupilla muscorum is sup- 
posed to be the result of ecophenotypical adaptations. 
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INTRODUCTION 

L'analyse pal6ontologique d'une lign6e doit distin- 
guer les variations irr6versibles, qui concr6tisent les 
ph~nom6nes ~volutifs, des variations r~currentes qui 
soulignent au contraire la souplesse adaptative d'une 
esp6ce. Cette n6cessit~ se fait particuli6rement ressen- 
tir dans les groupes d'invert6br6s tels que les mollus- 
ques continentaux. En pr6alable ~t l'analyse d'une 
s6rie de lign6es de gast6ropodes quaternaires, il 6tait 
indispensable de tester la d~pendance 6ventuelle entre 
structure morphologique des populations et facteurs 
de l'environnement chez une esp~ce convenablement 
choisie. 

Le choix de cette esp~ce devait r6pondre ~ plusieurs 
exigences : 
- couvrir un intervalle de temps suffisant et traverser 
des p~riodes marqu6es par des conditions de milieu 
diff6rentes, 

- 8tre une esp6ce relativement tol6rante vis-/~-vis des 
conditions externes mais susceptible de r6agir ~ leurs 
variations, 

- 8tre repr6sent6e par des archives fossiles suffisantes, 

- exister dans un contexte faunique et s6dimentaire 
susceptible de pr6ciser certains facteurs du pal6oenvi- 
ronnement. 

Au cours du Quaternaire, les phases climatiques ont 
entra~n~ des modifications continuelles de la composi- 
tion des paysages et des d6p6ts s~dimentaires. Dans 
ces derniers, des associations malacologiques riches et 
vari6es ont ~t~ recueillies et se sont r~v616es de bonnes 
indicatrices de pal6omilieux (Lozek, 1964, Puissegur, 
1976). Le gisement d'Achenheim (Bas-Rhin) en donne 
une image particuli6rement significative avec une suc- 
cession de plus de 60 niveaux. Parmi son abondante 
faune de gast6ropodes, Pupilla muscorum peut etre 
r6colt6e dans pratiquement tous les niveaux et r6pond 
aux conditions pr6c6demment 6nonc~es : neuf popu- 
lations convenablement r~parties dans la s6rie ont ~t6 
analys~es. De plus, cette esl~ce vit encore actuelle- 
ment, ce qui permet une comparaison pr6alable de 
populations contemporaines occupant des biotopes 
diff6rents. 

Pupilla muscorum est un gast6ropode pulmon6 
stylommatophore. Cette esp~ce ovovivipare habite les 
espaces d6couverts et sa r6partition g6ographique est 
holarctique. La coquille est ovo'fde/~ cylindrique, avec 
une spire form6e de 6/l 7 tours, le dernier 6tant com- 
prim~ inf6rieurement. Les sutures sont marquees, le 
sommet arrondi, l'ouverture suboblique et le p6ris- 

tome interrompu. Les tours embryonnaires sont pres- 
que lisses, les autres garnis de tr~s fines stries longitu- 
dinales. 

Sa morphologie externe peut ~tre d6crite par six 
param~tres dimensionnels, mesur6s par rapport 
deux axes de r~f~rence : l'axe I passe par l'apex et par 
la columelle ; l'axe II, perpendiculaire au pr6c6dent, 
est tangent ~ la base du I~ristome (Rousseau, 1982) 
(fig. 1). Le nombre de tours peut etre estim~ avec une 
erreur de plus ou moins un quart de tour. Des indices 
de forme permettent de pr~ciser certains traits de la 
coquille, ind~pendamment de la taille: LM/HM, 
LS/HS, NT/HM schgmatisent la forme g~n~rale ; 
HO/HM, LO/LM les hauteur et largeur relatives de 
1' ouverture. 

La totalitY, des coquiUes r6colt6es pr~sentent un der- 
nier tour comprim~ avec une protrusion de l'ouver- 
ture ; leur d6veloppement est donc complet et les dif- 
f6rences observ~es rel~vent de la variation adulte. 
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Fig. 1 - -  Dimensions u t i l i s~es :HM,  LM, hauteur et largeur 
maximales de la coquil le;  HS, LS, hauteur  de la 
spire ; HO, LO, hauteur et largeur de l 'ouverture.  Le 
nombre  de tours (NT) a ~:t~ estim~ ~ un quart  de tour  
pr~s. Les mesures ont ~t~ effectu~es au ~( measuros-  
cope )> Nikon (la hauteur  de la coquille figur~e est de 
3,16 mm).  
Measurements  used : HM,  LM total height and total 
width of  the shell ; HS, LS height and width o f  the 
spire ; HO, LO height and width of  the aperture. The 
number  of  whorls (NT) has been estimated with an error 
of  quarter  o f  a whorl. The measures have been taken 
with a measuroscope Nikon (the shell represented is 3,16 
m m  high). 
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LES POPULATIONS ACTUELLES 

Deux populations actuelles, provenant des localit6s 
de la Rochepot (RR) et de Velars-sur-Ouche'(VV) en 
Bourgogne, ont 6t6 analys~es. Elles ont 6t6 recueillies 
dans un biotope dont les caract6ristiques rappellent 
sensiblement celles d'un climat de type interglaciaire I_M/HM 
(Puiss~gur, 1976). t_S / HS 

La population de Velars-sur-Ouche vivait sur un L.O/HO 
plateau assez expos6 au vent ot~ une maigre v6g~tation 
herbac6e alterne avec des zones rocheuses d6nud~es. HO/HU 
Celle de la Rochepot provient d'une pente marneuse t_O/t_M 
relativement bien prot6g6e du vent ot~ la v6g~tation 
herbac6e est abondante (Puiss6gur, op.cit). NT/HM 

Au premier examen, les individus de Velars-sur- t_O 
Ouche apparaissent plus grands que ceux de la Roche- t_M 
pot, ce que confirme l'analyse univari6e des param~- t_S 
tres; les valeurs moyennes de chaque caract~re 
mesur~ sont toujours plus fortes dans l'6chantillon HO 
VV. Les diff6rences sont hautement significatives HM 
pour pratiquement tousles param&res et les indices 
(fig. 2). HS 

L'analyse globale des variations (analyse factorielle NT 
des correspondances) confirme cette discrimination 
(fig. 3). 

Ces deux populations contemporaines qui vivaient 
dans des conditions de milieu distinctes, pr6sentent 
donc chacune une part de variabilit6 qui leur est pro- 
pre. Cette divergence constitue une r6f6rence impor- 
tante pour l'interpr~tation des comparaisons des 
populations fossiles. 
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Profil statistique de la comparaison des moyennes 
(dimensions et indices) des deux populations actuelles. 

Statistic profile of  the means comparison of  the two 
recent populations (measurements and ratios). 
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Fig. 3 - -  Populations actuelles Velars-sur-Ouche (VV) et La Rochepot (RR) : comparaison par analyse factorielle des correspondances (sous 
nuage de l'analyse globale, fig. 6a). L'6chelle de 1 m m e s t  celle des coquilles figur6es. 

Recent populations, Velars-sur-Ouche (VV) and la Rochepot (RR) : comparison by factor analysis of correspondences part of  the 
total analysis, fig. 6). The scale of lmm is that of  the figured shells. 
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Fig. 4 -  R~partition et origine des 9 populations de la serie d'Achenheim et des deux populations actuelles. De gauche/~ droite : codes et 
numGros d'ordre utilis~s dans ce travail, puis caractGristiques faciologiques des niveaux, indications climatiques et datations propo- 
sGes par J.J. PuissGgur (1978). 
Distribution and origin of  the nine populations of the Achenheim series and of the two recent populations. From left to 
right : codes and row numbers used in this paper, then characteristics of the facies, climatic indications and datings proposed by 
J.J. PuissGgur (1978). 

De nombreux prG16vements ont 6t6 effectuGs de 
far mGthodique dans les sGries de loess d'Achen- 
heim (Bas-Rhin, France) qui couvrent une pGriode 
dGbutant au PlGistoc~ne moyen et se terminant ~ la fin 
du Pleistocene supGrieur (Puissegur, 1978). Leurs suc- 
cessions de facies et leurs changements de faune illus- 
trent le caract~re cyclique de l'Gvolution climatique 
durant la l~riode concern~e (Heim & alii, 1983). Les 
neuf populations fossiles 6tudiGes sont issues de qua- 
tre coupes (A,B,C,D) stratigraphiquement superpo- 
sGes oth alternent des couches de loess, des niveaux 
sableux et des pal~osols (fig. 4). Ces types de s~di- 
ments se sont form,s sous des conditions climatiques 
caract~ristiques : les niveaux humif~res pendant les 
p6riodes temp6r6es, les niveaux sableux puis le loess 
durant les refroidissements. 

Les associations malacologiques pr6cisent certains 
param&res des pal6omilieux tels que l'humidit6 et la 
temp6rature. Elles comprennent en effet des esp~ces 
significatives comme : 
- Succinea obionga qui vit en milieu tr~s humide, 
- Pupilla alpicola, Vertigo genesii qui sont des formes 
palustres, 
-Columel la  columella, Vertigo parcedentata, Vallo- 
nia tenuilabris, Pupilla loessica qui sont des esp~ces 
pal6arctiques, 
-Pupilla alpicola q u i  e s t  u n e  e s p ~ c e  a l p i n e  ( L o z e k ,  
1 9 6 4  ; P u i s s ~ g u r ,  1 9 7 6 ) .  
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Compara]son des moyennes des 7 dimensions dans les 
populations actuelles et fossiles (test t) : les differences 
significatives et hautement significatives sont matGriali- 
sGes par un cercle noir, la disposition des variables ~tant 
la m~me dans chaque case (cf. module). 
Means comparison of the recent and fossil populations 
(seven measurements t test) : the significant and highly 
significant differences are materialized as dark circle, 
the arrangement of the variables being the same in each 
compartment. 
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Pupil la  m u s c o r u m  se trouve dans tous les niveaux 
quels quc soient leur nature sddimentaire et lcur con- 
tenu malacologique. I1 6tait donc int6rcssant d'analy- 
ser les variations de structure morphologiquc de cette 
esp6ce au travers des fluctuations climatiqucs. 

La variation morphologique de chacune des ncuf 
populations est continue et homog6nc. Mcsur6s sur 
des formes adultes tousles caract6rcs ont uric distri- 
bution gaussiennc, mais la variabilit~ cst importantc, 
cc que ddmontrent des corr61ations rclativcment fai- 
bles. Seules sont nettes les liaisons entre hauteur de la 
coquille ct nombre de tours d'une part, dimensions de 
l'ouvcrture et largueur d'autre part. 

La comparaison de ces populations rcv61e des diffd- 
rences hautement significativcs entre les moycnncs de 
la plupart des param6trcs (fig. 5). Pour cstimer 
l'importance de ces divergences l'cnsemble des dchan- 
tillons faJt l'objet d'une analyse factoricllc des corrcs- 
pondanccs ~t partir de toutcs los variables dimension- 
hellos. Les populations actuellcs y ont 6t6 jointes pour 
donner un dl~ment de rdf6rence dc la variation inter- 
population. 

~ 1'. ~938% 
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Fig. 6 --  Comparalson des populations, par analyse factorielle 
des correspondances sur les dimensions (le nombre de 
tours NT est plac6 en variable suppl6mentaire). Les fib- 
ches hachur6es rep~rent les variables/~ forte inertie. Les 
r recouvrent les dispersions des 3 populations 
extremes et celle de Velars-sur-Ouche. L'axe noir mat6- 
rialise le gradient morphologique tenant comptr de la 
position de tousles 6chantillons. L'6chelle de 1 mmest  
colic des coquilles figur~es. 

Populations comparison, by the factor analysis of cor- 
respondences of the measurements (number of whorls as 
supplementary variable). The drawed arrows locate the 
variables with a great inertia. The closed lines surround 
the dispersion of the three extreme populations and that 
of Velars-sur-Ouche. The dark axis materializes the 
morphological gradient, taking into account all the sam- 
pies positions. The scale 1 mm is that of the figured 
shells. 

Lc premier plan factoricl qui exprime 94,10 % de 
l'incrtic totale, fournit unc reprdscntation particuli6- 
remcnt significative. Les projections des ~chantillons 
se chevauchcnt largemcnt sur une aire rcgroupant les 
formes qui leur sont communes. Les formcs propres/t 

chacun d'entre eux, situ~es hors de cette zone, mat6- 
rialiscnt les differences. Leurs nuages nc se superpo- 
sent que partiellement et dessinent de proche en pro- 
the un gradient oblique, 16g&emcnt courbe, dont la 
direction r~sulte essentiellement de la hauteur de la 
spire (axe I) et de la hauteur de l'ouverture (axe II) 
(fig. 6). Los nuages des lots RR et AB, situ~s en posi- 
tions extremes, n'ont qu'unc tr~s petite partie com- 
mune mais sont largcment int~gr~s/t l'ensemble d~fini 
par les autres populations. D'autrc part, l'6cart entre 
les populations fossiles prises deux/~ deux ne d~passc 
jamais celui qui existc entre lcs deux populations 
actuclles. 
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Fig. 7 - -  Relations entre la forme moyenne des ~chantillons (cen- 
tre de gravit* des nuages en AFC) et les caract6ristiques 
de l'environnement. A- temperature, B-humiditY, C- 
facies du niveau. Mise en d:vidence d'un gradient climati- 
que (axe courbe) et de l'absence de liaison entre les 
variations de forme et le temps : D (les chiffres indi- 
quent le rang dans la succession stratigraphique cf. (fig. 
4). 

Relations between the mean shapes of samples (gravity 
centers of the scatter diagrams in FAC) and the environ- 
mental characteristics (A- temperature, B-humidity, C- 
level facies) showing a morphological gradient (curved 
axis) and the absence of relation between shape varia- 
tions and time : D (the number indicate the rank in the 
stratigraphic succession, see fig. 4). 

En conclusion, la variation de P. m u s c o r u m  
s'ordonnc scion un gradient morphologiquc dont cha- 
que lot nc constituc qu'un jalon. Los formes extremes 
se distingucnt esscnticllcmcnt par la hauteur de la 
spire (qui passe prcsquc du simple au double) et la 
formc de l'ouverturc (basso chcz los petites coquillcs, 
de hauteur relative plus importantc chcz los grandes) 
(fig. 6). L'augmentation de taillc r6sultc pour la plus 
grandc part d'unc accr6tion de la coquillc, dont la 
spire comptc alors des tours plus nombrcux. 
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Chaque population ayant une variation homog6ne, 
sa position moyenne sur le plan factoriel peut 8tre 
repr6sent6e par le centre de gravit6 de son nuage de 
points. Cette representation simplifi~e permet de con- 
fronter les variations de forme aux param~tres connus 
du milieu (fig. 7). 

Les caract6ristiques de temperature (fig. 7A), 
d'humidit6 (fig. 7B) et la nature du s~diment (fig. 7C) 
ont 6t6 superpos6es aux centres de gravit6. Les r6sul- 
tats, parfaitement concordants, d~finissent trois 
ensembles de populations qui se disposent sensible- 
ment selon un gradient climatique de m~me orienta- 

tion que le gradient morphologique. Par contre, 
aucune logique ne ressort de la distribution des lots 
quand leur position stratigraphique leur est associ6e 
(fig. 7D). Les fluctuations observ~es ne repr~sentent 
done pas une tendance ~volutive : les ngmbreuses 
r6currences plaident plut6t en faveur d 'une variabilit6 
potentielle importante. Le parall61isme des gradients 
morphologique et climatique sugg~re que l'6dification 
de la coquille a lieu sous une forte d~pendance des 
conditions ambiantes qui influent sur l'expression de 
cette variabilitY. 

I~LI~MENTS D'INTERPRI~TATION 

Le parall~lisme des gradients climatique et morpho- 
logique met en 6vidence des relations de plusieurs 
ordres : 

- Les populations constitutes des coquiUes les plus 
petites se situent pros du pSle temp6r6 tandis que les 
grandes formes appartiennent aux populations de 
milieu froid. Chez les stylommatophores, on sait que 
le d6veloppement post-embryonnaire est fortement 
influenc~ par la temperature (Franc, 1968). Il semble 
donc 16g~time d'envisager que l'accroissement de la 
taille de P. m u s c o r u m  est li~ ~ l'abaissement de la 
temperature. Ce r~sultat concorde avec certaines 
observations faites sur des esl~ces de gast6ropodes 
actuels appartenant /~ divers groupes : certains 
accroissements de taille sont corral, s /~ des diminu- 
tions de temperature (Tardy, 1982). 

- Les p6dodes favorables au d~veloppement sont 
vraiemblablement plus courtes en climat froid (hiber- 
nation plus longue) : on y trouve pourtant les formes 
de plus grande taille. Sachant que la croissance cesse 
lorsque la maturit~ g6nitale est atteinte (Franc, 1968), 
il faut envisager que ces grandes formes aient soit une 
p6riode de maturation plus longue que celle des for- 
rues de milieu temp6r6, soit un taux de croissance plus 
61ev6 pendant les p6riodes favorables. 

- L'ouverture est proportionnellement plus haute et 
plus large chez les coquiUes de grande taille, alors 
qu'elle est relativement basse chez les petites�9 S.J. 
Gould (1968) a d6montr6 chez les gast6ropodes 
qu'une liaison 6troite unissait le volume support6 par 
le pied et la surface de sa sole. Darts le cas d 'une aug- 
mentation de la taille de la coquille, il a relev6 trois 
strategies adaptatives possibles. 
�9 renforcement structural du pied sans changement de 
forme, avec un accroissement de la qualit6 adh6sive 
du mucrus, 
�9 ~largissement du pied augmentant ainsi la surface 
sustentatrice, sans changement de taille, 
�9 accroissement de taille du pied. 

Les caract6ristiques de l'ouverture montrent que la 
strat6gie adopt~e par P. m u s c o r u m  correspond au 
moins en partie A la derni~re propos~e. 

En conclusion, les fluctuations morphologiques de 
Pupil la  m u s c o r u m  restent dans le cadre intrasp~cifi- 
que. Leur enchainement au cours du temps ne traduit 
pas une tendance 6volutive, mais il montre que cer- 
tains param~tres du milieu (accessibles dans l'archi- 
vage fossile) contrSlent la variabilit6 exprim~e par 
chaque population�9 Les differences observ~es refl6- 
tent vraisemblablement pour une grande part des 
adaptations 6coph6notypiques. 
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